RU 
u 








B 学 报 Acta Entomologica Sinica, December 2018, 61(12) : 1488 - 1496 doi : 10. 16380/j. kexb. 2018. 12. 014 








昆虫 体外 共生 菌 研究 进展 


WAX, RAH" 


(福建 农 林 大 学 闽 台 作物 有 害 生物 生态 防 控 国 家 重点 实验 室 , 福建 省 昆虫 生态 重点 实验 室 ,， 福州 350002) 














摘要 : 昆 求 体外 共生 菌 是 指 能 在 体外 与 往 主 发 生 互利 共生 关系 的 微生物 。 体 外 共生 菌 虽然 不 如 肠 
道 微生物 那样 普遍 存在 于 昆虫 中 ,但 也 在 宿主 生长 发 育 过 程 中 扮演 着 重要 的 角色 。 昆 虫 体外 共生 
菌 一 般 寄 生 于 昆虫 体 表 或 体内 特异 器 官 ( 如 储 菌 器 ) ,在 特定 时 期 转移 到 植物 组 织 中 。 体 外 共生 茵 
产生 的 挥发 物 能 作为 宿主 定位 寄主 植物 的 信号 物质 ,能 为 宿主 提供 生长 发 育 所 需 的 营养 物质 ,还 参 
与 了 宿主 体外 免疫 。 对 昆虫 体外 共生 菌 的 研究 ,不 仅 能 进一步 揭示 昆 求 与 微生物 之 间 的 互 作 关系 ， 
丰富 昆虫 共生 菌 的 研究 ,还 能 从 共生 菌 的 角度 探索 害 忠 引诱 剂 和 昆虫 免疫 镍 免 机 制 。 本 文 对 昆 下 
体外 共生 菌 寄生 方式 、 传 播 途 径 、 对 宿主 的 影响 等 研究 成 果 进 行 了 综述 ,站 在 为 害虫 综合 防 挖 提供 
新 思路 。 
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Abstract: Entomic ectosymbiotic microorganisms refer to the microorganisms that interact with host 
mutually in vitro. Although ectosymbiotic microorganisms are not as popular as gut microbes in insects, 
they also play important roles in the growth and development of their hosts. Commonly, entomic 
ectosymbiotic microorganisms are carried by host via the surface of skin or other organs like mycangi, and 
move into plant tissues in the specific developmental stage of host. Ectosymbiotic microorganisms emit 
volatile organic compounds to indicate the location of plants and provide nutrients for their symbiotic host, 
and even affect in vitro immunity of host insects. The studies on entomic ectosymbiotic microorganisms 
will advance the knowledge on the interactions between insects and microorganisms, diversify the research 
of insect symbionts, and uncover the mechanisms of ectosymbiotic microorganisms-mediated immune 
privilege in insects. In this article, we reviewed the studies of parasitic modes and transmission routes of 
ectosymbiotic microorganisms and their effects on insect hosts, aiming to provide new insights for 
integrated pest management. 
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在 自然 界 , 昆 虫 与 微生物 之 间 关 系 密切 ,一 部 分 al., 2007; Janson et al., 2008; Henry et al., 2015) , 
微生物 与 宿主 昆虫 存在 互利 共生 关系 (Kikuchi et 。” 即 共生 微生物 为 昆虫 提供 生长 和 环境 适应 方面 的 协 
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助 ,而 昆虫 则 是 微生物 的 栖息 场所 和 传播 载体 ,因此 
有 学 者 提出 了 昆虫 共生 体 (holobiont ) 的 概念 ,把 昆 
虫 及 其 共生 微生物 视 为 一 个 整体 (Feldhaar, 2011) 。 
根据 共生 菌 所 在 的 位 置 可 分 为 体内 共生 菌 和 体外 共 
生 菌 。 体 内 共生 菌 生活 在 昆虫 细胞 或 器 官 内 
( Latorre and Manzano-Marin, 2017) ,体外 共生 菌 则 
生活 于 昆虫 体 表 (Konrad et al., 2015) ,也 有 部 分 体 
外 共生 戎 寄生 于 昆虫 储 菌 器 中 ,例如 Raffaelea 属 、 
虫 道真 菌 属 Ambrosiella , K Wk 5& JE Ceratocystis , 
Meredithiella J& FIER AK 8$ Jg Phialophoropsis 真菌 ,以 
及 结核 杆菌 Mycobacterium tuberculosis 和 克 雷 白 氏 杆 
菌 属 Klebsiella 细菌 等 ( Miyashita et al., 2015; 
Campbell ef al., 2016; Brace et al., 2017; Ito and 
Kajimura, 2017) ,在 昆虫 生长 发 育 的 特定 阶段 被 释 
放 到 体外 (Ito and Kajimura, 2017) 。 

体内 共生 菌 在 无 疹 椎 动物 和 痊 椎 动物 都 普遍 存 
在 (Engel and Moran, 2013; Yamashiro, 2017) , X] 5 
主 具 有 至 关 重 要 的 作用 ,如 肠 道 微生物 甚至 可 与 其 
他 器 官 相提并论 。 与 体内 共生 菌 不 同 的 是 ,本 文 主 
要 探讨 共生 菌 在 昆虫 体外 展现 出 的 生物 学 特性 , 然 
而 体外 共生 菌 在 昆虫 中 的 存在 是 否 具有 普遍 性 虽 尚 
未 得 到 证 实 ,但 综述 了 现 有 的 研究 后 发 现 ,体外 共生 
菌 对 宿主 或 共生 对 象 具 有 提供 食物 、 协 助 定位 寄主 、 
协助 提升 适应 性 等 作用 ,还 有 一 类 体外 共生 菌 能 
护 作 为 食物 源 的 共生 菌 免 受 污染 ( 王 琳 等 , 2015) , 
























































而 且 体 外 共生 菌 与 宿主 发 生 互利 共生 关系 时 并 不 消 
耗 宿 主 能 量 , 而 体内 共生 菌 则 不 然 ( Freitak et al., 
2007)。 此 外 ,昆虫 携带 体外 共生 菌 的 部 位 和 方式 
多 种 多 样 ,包括 肠 道 、 储 菌 咒 、 口 器 和 表皮 等 (Comes 
et al., 2003; Scott et al., 2008; Christiaens et al., 2014; 
Marshall, 2015; Wang et al., 2015; Kooij et al., 
2016; Piper et al., 2017) ,然而 ， 昆虫 携带 和 传播 体 
外 共生 菌 的 机 制 ,以 及 体外 共生 菌 进出 昆虫 体内 的 
通路 仍 有 待 进一步 研究 ,这 将 为 最 终 发 现 昆 虫 与 体 
外 共生 菌 共 生 关 系 的 起 源 和 潜在 机 制 英 定 基础 。 
目前 报道 昆虫 与 体外 微生物 共生 关系 的 案例 主 
要 集中 在 果 晶 与 酵母 菌 、 植 菌 昆虫 (通过 培养 真 于 
作为 食物 的 昆虫 ,也 培养 真菌 昆虫 ) 与 其 培植 的 微 
生物 .鞘翅 目 昆 虫 与 其 储 菌 器 中 的 真菌 等 。 本 文 从 
昆虫 的 角度 ,综述 了 体外 共生 菌 对 昆虫 的 寄主 定位 、 
生长 发 育 及 适应 性 的 影响 。 





















































1 昆虫 体外 共生 菌 及 其 类 别 

















微生物 在 昆虫 体外 生长 繁殖 ,并 通过 其 代谢 活 
动 协助 昆虫 生长 发 育 和 抵御 病原 物 或 奇 生物 等 ,我 
们 将 这 一 类 微生物 称 为 昆虫 体外 共生 菌 。 根 据 体 外 
共生 菌 在 宿主 昆虫 的 寄生 部 位 ,将 其 分 为 体 表 寄 生 
( 居 ) 型 和 体内 寄生 ( 居 ) 型 ( 表 1) 。 





A1 昆虫 体外 共生 菌 类 型 


Table 1 Types of ectosymbionts in insects 





寄生 类 型 共生 体系 


Parasitism types 








Mutualism system 


寄生 部 位 参考 文献 
Parasitism position References 








体 表 寄生 Epiphytic 


Laboulbenia formicarum- 花 园 蚁 Lasius neglectus 头 部 Head 





Kooij et al., 2016 





Penicillium herque- 卷 叶 象 甲 Euops chinensis 


Ceratocystiopsis ranaculosus-Rj WT /]NZ£ Dendroctonus frontalis 


体内 寄生 Endosymbiotic 





H 

















Pichia kluyveri- 昆士兰 实 晶 Bactrocera tryoni 


Leucocoprinus gongylophorus-A] MBX Atta 





Saccharomyces cerevisiae- Y Ji Rih Drosophila melanogaster 


vy fi Z£ WERE Candida tropicalis-Zaprionus indianus 





肠 道 末端 储 菌 器 
Mycangi at the end of gut 
肠 道 末端 储 菌 器 


Mycangi at the end of gut 





Wang et al., 2015 











Scott et al., 2008 





肠 道 Gu Christiaens et al., 2014 
肠 道 Gu Gomes et al, 2003 
肠 道 Gu Piper et al., 2017 


Fi Mandible Kooij et al., 2016 




















体 表 寄 生 型 依附 在 昆虫 体 表 , 随 宿主 迁移 传播 ， 
例如 花园 蚁 Lasius neglectus 工 蚁 体 表 携带 共生 真菌 
Laboulbenia formicarum( Konrad et al., 2015) ;体内 寄 
生 型 则 寄生 ( 居 ) 在 宿主 口 器 或 肠 道 ,在 特定 的 时 期 
被 宿主 释放 出 来 ,协助 宿主 克服 生长 发 育 过 程 中 的 





其 他 Others Ws 25 tel Sporothrix sp. - 松 墨 天 牛 Monochamus alternatus 寄主 植物 Host plant 


Viiri et al., 2001 





各 种 胁迫 ,如 Atta 属 植 菌 切 叶 蚁 蚁 后 将 体外 共生 菌 
Leucocoprinus gongylophorus 储藏 于 下 频 , 建 集 时 接种 
于 菌 团 , 为 幼虫 提供 食物 (Van et al., 2012) , 而 寄生 
于 宿主 肠 道 的 体外 共生 菌 由 于 能 在 体外 为 宿主 提供 
帮助 ,因此 也 认为 是 一 种 体外 共生 菌 ,但 这 并 不 否定 
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其 在 笨 主 肠 道内 的 作用 ,例如 黑 腹 果 晶 Drosophila 
melanogaster fj iB Vj By dc HE WERE vA WR WS NE 
Saccharomyces cerevisiae 能 在 体外 协助 果 蝇 生长 发 育 
(Marshall, 2015). 。 此 外 还 有 一 种 特殊 的 共生 方 
式 松 墨 天 和 牛 Monochamus alternatus-W = FA 
Ceratocystis polonica , 蓝 变 菌 在 未 受 松 墨 天 牛 取 食 为 
害 的 松 术 上 也 可 检 出 (Viiri et al., 2001) ,可 能 是 随 
气流 或 土壤 传播 ,一旦 有 松 墨 天 牛 取 食 为 害 ,该 菌 附 
在 宿主 体 表 传播 ( 张 伟 等 , 2017) ,而 蓝 变 菌 的 存在 
显著 提升 了 松 墨 天 牛 的 发 育 速度 和 存活 率 (Zhao et 
al., 2013) 。 体 外 共生 菌 在 其 生长 繁殖 过 程 中 产生 


















































了 大 量 的 子 实体 以 及 代谢 产物 (如 抗生素 和 挥发 性 
有 机 物 ) ,对 宿主 昆虫 的 生长 发 育 以 及 适应 性 等 产 
生 重 要 的 影响 。 


2 体外 共生 菌 功能 











昆虫 体外 共生 菌 对 宿主 的 作用 包括 化 学 通讯 、 
养分 供给 和 体外 免疫 等 ,目前 对 于 昆虫 -微生物 体外 
共生 菌 作用 机 制 研究 比较 深入 的 是 切 叶 蚁 -体外 共 
生 菌 ,已 明确 了 体外 共生 茵 的 寄居 部 位 接种 方式 和 
共生 菌 的 功能 等 ( 表 2)。 




















表 2 已 报道 的 昆虫 与 体外 微生物 共生 菌 体系 


Table 2 Reported mutualism systems of ectosymbionts and insect hosts 


寄居 (寄生 ) 部 位 
































接种 方式 共生 菌 功能 






































昆虫 外 共生 菌 参考 文献 
体外 Living (parasitism ) Methods of Function of AXE 
Insects Ectosymbionts p . : f References 
position incubation ectosymbionts 
植 菌 切 叶 蚁 (包括 Atta 
pres BUSH T FS 
T . PIN Ns m ) Leucocoprinus " SS Be TF . 向 幼虫 提供 食物 Kooij et al., 2016; 
Attine ants ( including TL SE Nest Incubated by mandible 
gongylophorus Supply food for larvae Nygaard et al., 2011 
genera Atta and of queen ant li 
Acromyrmex ) 




























































































om Cae 
le Eo + atin RUM 
chinensis ( #4§ XH H Penicillium a à e ? Kobayashi et al., 2008 ; 
R 储 菌 器 Mycongi Incubated by Supply food, protect 
Coleoptera; 3$ & 科 herque . . Wang et al., 2015 
. differentiated organ of fungus garden 
Attelabidae ) 
female 
黑 腹 果 晶 Drosophila 产生 吸引 成 虫 的 挥发 
酿酒 酵母 寄主 植物 ,幼虫 肠 首 
melanogaster ( JU XH H 物 Becher et al., 2012; 
. Saccharomyces Host plants and larval : . um 
Diptera: R Wh 科 ye Emit volatiles to Christiaens et al., 2014 
iss cerevisiae gut i 
Drosophilidae ) induce adults 
Zaprionus indianus ( XX 寄主 植物 ,幼虫 肠 道 
， Mie 
翅 目 Diptera; WE . ae Host plants and larval Gomes et al., 2003 
xd Candida tropicalis 
Drosophilidae ) gut 





EE 25 3c NG Bactrocera 








寄主 植物 ,幼虫 肠 道 




















产生 吸引 成 虫 的 挥发 






























































tryoni 双 x8 
ahi ( m m H Pichia kluyveri Host plants and larval 物 Piper et al., 2017 
Diptera: X WB 科 Emit volatiles to 
t 
Tephritidae ) S induce adults 
寄主 植物 ,幼虫 肠 道 促进 幼虫 发 育 
Hanseniaspora f 
Host plants and larval Accelerate growth of Piper et al., 2017 
uvarum 
gut larvae 
FR - : un 产生 吸引 成 虫 的 挥发 
PERE SE WD. suzukii Candid 寄主 植物 ,幼虫 肠 道 物 
andida 
(XGA Diptera; SEHR Host plants and larval Scheidler et al., 2015 
x zemplinina Emit volatiles to 
科 Tephritidae ) gut 
induce adults 
3 m 产生 吸引 成 虫 的 挥发 
寄主 植物 ,幼虫 肠 道 
Hanseniaspora 物 . 
Host plants and larval Scheidler et al., 2015 
uvarum Emit volatiles to 


gut 


induce adults 
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续 表 2 Table 2 continued 
n 寄居 (寄生 ) 部 位 接种 方式 共生 菌 功能 
昆虫 体外 共生 项 » W eet 参考 文献 
. Living (parasitism ) Methods of Function of 
Insects Ectosymbionts References 
position incubation ectosymbionts 
Ao Lon m BUR HS m , Be Ah AY 
Odontotermes INE ej 4 
; o Hp us vg ; 向 幼虫 提供 食物 
formosanus (白蚁 目 ( 鸡 枞 菌 属 ) hy Ant net Carried and inoculated Aanen et al., 2007 
X : . : Supply food for larvae 
Isoptera: 白蚁 科 Termitomyces in the nest by queen 
Termitidae ) ant 
; 通过 峻 成 虫 接种 于 产 
南部 松 小 震 NFL 
Dendroctonus frontalis Entomocorticium 雌 成 虫 储 菌 器 向 幼虫 提供 食物 
Inoculated in the Scott et al., 2008 
(Hj 3H H Coleoptera: sp. A Mycongi in female adult . Supply food for larvae 
] oviporus by female 
INP} Scolytidae ) 
adult 
通过 峻 成 虫 接种 于 产 
Ceratocystiopsis IE MG b f d die 向 幼虫 提供 食物 
ju Carried and inoculated Scott et al., 2008 
ranaculosus Mycongi in female adult  . . Supply food for larvae 
in the oviporus by 
female adult 
Streptomyce: EJ, E i d P pi UB 
b Ed MEI BEER 保护 Scott et al., 2008 
thermosacchari Mycongi in female adult Protect fungal garden 
RE P E Bolitophagus a " Š 
; Ai EL 判断 食物 的 成 熟 期 
reticulatus ( #H W H fi : 
Fomes Evaluate mature period Holighaus et al., 2014 
Coleoptera; 拟 步 甲 科 x 
NP fomentarius of food 
Tenebrionidae ) 
拟 步 Lagria villosa FS EVE 
H Fl Coleoptera: EE Lj E ER 
(CH oleoptera TEPE TER 保护 宿主 外 Flórez et al., 2017 
拟 步 科 Burkholderia Protect eggs of hosts 
Tenebrionidae ) gladioli 
A R 5 qm 
Rhynchophorus | 热带 假 丝 酵母 提供 热量 
ferrugineus ( 5 XH H Candida Abe et al., 2010 
ye Supply heat 
Coleoptera; 象 Bl tropicalis 
Curculionidae ) 
欧洲 狼 蜂 Philanthus " 
eA Abl Ee 5 RT 
triangulum. ( fi $8 H M 
Á Streptomyces Inhibit Kaltenpoth et al., 2005 
Hymenoptera: 泥 We 科 . 
: coelicolor entomopathogen 
Sphecidae ) 
eh ME eles 
LS Kak 降低 植物 防御 对 宿主 
Ds Pseudomonas , 的 危害 
tonus 4 危害 
iru ace " 拉 恩 氏 菌 属 Rahnella , JE 
ponderosae ( #4 #1 H 沙 雷 氏 菌 属 5 Reduce the harm of Adams et al., 2013 
YOTA 3 erratia 
Coleoptera; 小 T s É lant resistance against 
T T AF cdi UR p : 
Scolytidae) hosts 
` Berkholderia 
花园 蚁 Lasius neglectus iabsdics 工 蚁 体 壁 携带 调节 宿主 免疫 投资 
aboulbenia 
(HH H Hymenoptera; . Carried on the cuticle Regulate investment of Konrad et al., 2015 
: formicarum 
JURE Formicidae) of worker immunity for hosts 
2.1 体外 共生 菌 对 昆虫 搜索 行为 的 影响 al., 2005; Rharrabe et al., 2014)。 食 菌 昆虫 以 体外 


植 食性 昆虫 对 寄主 的 搜索 与 成 功 定 位 是 其 生存 
的 必要 条 件 。 研 究 表明 ,多 数 植 食性 昆虫 是 通过 和 触 
角 感 知 寄 主 植物 散发 出 的 挥发 性 有 机 物 (volatile 
organic compounds, VOCs) ,进而 定位 寄主 (Bruce et 





共生 菌 为 食 , 后 者 与 植物 相同 ,能 产生 吸引 宿主 昆虫 
的 VOCs , 食 菌 甲虫 Bolitophagus reticulatus 其 至 能 够 








通过 共生 瑚 木 蹄 层 孔 


BR Fomes fomentarius 不 同 生长 





阶段 释放 出 的 8 种 矶 氧化 脂 类 挥发 物 ,如 1- 辛 烯 -3- 
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fi (1-octen-3-ol) , 3 > B] (3-octanone ) 和 3 3 HE (3- 
octanol) ,定位 食物 ,并 判断 真菌 的 成 熟 期 ( Holighaus 
et al., 2014) 。 

多 数 实 晶 和 果 晶 科 昆 虫 的 幼虫 伴生 酵母 菌 , 酵 
母 范 一 方面 成 为 宿主 昆虫 的 食物 , 另 一 方面 也 产生 
影响 宿主 选择 行为 的 VOCs。 例 如 黑 腹 果 蝇 的 幼虫 
取 食 水 果 之 后 ,也 会 将 携带 的 多 种 酵母 菌 接种 在 果 
实 内 ,酵母 菌 离 体 后 侵 染 果实 使 其 腐烂 ,腐烂 的 气味 
引诱 其 他 果 晶 产 卵 (Becher et al., 2012; Marshall, 
2015) ,这 可 能 是 由 于 腐烂 的 果实 更 容易 被 果 晶 消 
化 吸收 ,而 对 酵母 菌 来 说 ,吸引 来 的 果 蝇 又 可 以 成 为 
其 传播 的 载体 。 樱 桃 实 晶 Drosophila suzukii 幼虫 肠 
道内 分 离 出 6 株 共生 酵母 菌 ,其 中 假 丝 酵母 Candida 
zemplinina FANLA Hanseniaspora uvarum 产生 
的 挥发 物 乙 酸 异 成 酯 (isoamyl acetate) 和 乙酸 异 丁 
酯 (isobutyl acetate ) 对 宿主 昆虫 具有 极 强 的 引诱 作 
用 (Scheidler et al., 2015) 。 当 用 敲 除 合 成 乙酸 乙 丁 
基因 (4781) 的 酿酒 酵母 S，cerevisiae 侵 染 草 每 时 ， 
发 现 草 侮 发 酵 过 程 中 产生 的 VOCs 并 不 能 吸引 黑 腹 
果 蝇 ,反之 正常 酵母 菌 侵 染 草 每 后 产生 的 VOCs 却 
对 果 蝇 有 极 强 的 吸引 力 (Christiaens et al., 2014) 。 
这 说 明 共 生 醇 母 菌 产生 的 挥发 性 物质 成 为 果 蝇 定 位 
寄主 的 信号 , 且 将 吸引 来 的 果 蝇 变 成 自己 的 传播 媒 
介 。 在 昆士兰 实 晶 Bactrocera tryoni 幼虫 肠 道 内 也 
发 现 两 株 酵 母 菌 即 克 鲁 维 毕 赤 酵 母 Pichia kluyveri 
Fld ed TEA FLT ED RE EE H. wvarum, 其 中 和 葡萄 汁 有 
孢 汉 逊 酵 母 在 体外 培养 时 ,产生 驱 避 成 虫 的 VOCs, 
其 活性 物质 可 能 是 正己 醇 (1-hexanol) 和 丙 酸 乙 酯 
(ethyl propionate ) ,但 同时 也 测 得 克 鲁 维 毕 赤 酵 母 产 
生 的 VOCs 对 成 虫 取 食 有 极 强 的 吸引 力 (Piper et 
al., 2017) 。 昆 士 兰 实 晶 为 什么 会 携带 两 种 功能 过 有 异 
PERE aE? 可 能 是 通过 不 同 活性 菌株 判断 果实 的 
成 熟 度 或 食用 性 , 例如 扩展 青竹 Penicillium 
expansum 产生 的 VOCs 中 含有 异 戊 醇 (3-methyl-1- 
butanol) 和 异 丁 醇 (2-methyl-1-propanol) , ¥ jig FE he 
的 幼虫 能 依靠 此 挥发 物 判 断 扩展 青 才 为 非 共生 茵 而 
产生 驱 避 效应 (St6tefeld et al., 2015 ) 。 

共生 菌 还 可 能 通过 调节 寄主 植物 的 VOCs 而 影 
Mel fet E E SY ae PEAT Oy, AAS Pa AR EL fal Golmus 
intraradices 能 使 寄主 植物 减少 莫 类 物质 的 挥发 量 
( Babikova et al., 2014) ,机 类 挥发 物 是 昆虫 取 食 诱 
导 的 植物 挥发 物 中 重要 的 驱 虫 活性 物质 (Dicke and 
Baldwin, 2010) ,而 黄龙 病菌 Candidatus Liberibacter 
asiaticus 则 能 提高 寄主 植物 水 杨 酸 甲 酯 的 挥发 量 











































































































( Lin et al., 2016) ,使 植 食性 昆虫 或 宿主 昆虫 更 容易 
定位 到 寄主 植物 上 。 虽 然 上 述 微生物 与 昆虫 之 间 并 
非 严 格 意义 上 的 共生 关系 ,但 至 少 能 说 明 微 生物 具 
备 改变 寄主 植物 挥发 物 ,以 吸引 更 多 宿主 协助 其 传 
播 的 能 力 。 
2.2 体外 共生 菌 对 昆虫 生长 发 育 的 影响 

大 量 的 研究 证 实 , 昆 虫 体 内 共生 菌 能 为 宿主 提 
供 必 需 的 营养 物质 (Kikuchni，2009; 杨 义 婷 等 ， 
2014; Skidmore and Hansen, 2017) ,而 体外 共生 茵 
也 具有 类 似 的 功能 ,甚至 直接 成 为 共生 昆虫 的 食物 
(图 1)。 植 菌 切 叶 蚁 (包括 Atta 和 Acromyrmex 属 ) 
被 誉 为 地 球 上 最 早 的 农夫 ,天 后 婚 飞 之 前 将 母 巢 中 
的 共生 菌 携带 于 下 显 中 , 建 策 的 同时 将 共生 菌 L. 
gongylophorus F8 F PS I] P ( Farji-Brener and Illes, 
2000; Van et al., 2012) ,利用 新 鲜 的 植物 组 织 ( 叶 
Hr AES) SEE bal , M L. gongylophorus 则 产生 
富 合 维生素 蛋白 质 和 氨基 酸 的 子 座 供 切 叶 蚁 食用 
( Nygaard et al., 2011) ,进一步 观察 发 现 ,不 同属 的 
切 叶 蚁 培植 的 共生 菌 种 类 差异 较 大 ,Atta 属 切 叶 蚁 
培植 的 共生 菌 为 多 倍 体 , 产 菌 量 大 (Kooij et al., 
2016) , 且 共 生 菌 产生 的 分 解 酶 活性 高 (Kooij et al., 
2014) ,因此 培育 的 食物 数量 远大 于 其 他 属 ,这 可 能 
ye TK Jee I SR RE A JA, FR EA 
Odontotermes formosanus 1,5 f& a 2J E , [H Bp ot ae 
不 同 的 是 它们 更 喜欢 直接 采用 富 含 植物 纤维 的 木质 
部 培育 鸡 枞 菌 Termitomyces ( Aanen et al., 2007) 。 

除了 提供 营养 物质 ,体外 共生 菌 还 能 影响 宿主 
昆虫 的 发 育 。 果 实在 成 熟 之 后 ,由 于 细胞 壁 溶 解 酶 
的 作用 而 自行 腐烂 。 然 而 ,在 遭受 果 晶 幼虫 取 食 危 
害 后 ,许多 果实 在 未 成 熟 之 前 就 腐烂 ,并 在 腐烂 的 果 
实 内 发 现 了 多 种 酵母 菌 ( Gomes et al., 2003) 。 早 在 
20 世纪 70 年 代 Janzen( 1977 ) 就 提出 这 些 酵母 菌 是 
由 果 蝇 携带 ,为 宿主 提供 大 量 的 营养 物质 ,包括 蛋白 
质 、 氨 基 酸 、 外 源 磷 等 。 进 一 步 研究 还 发 现 醉 母 菌 产 
EKERI VIR AS ET Wil ( frambinone) 能 促进 
雄 虫 提早 性 成 熟 ,从 而 提升 不 育 系 昆 士 兰 果 晶 雄 虫 
的 交配 竟 争 力 (PErez-Staples et al., 2010; Akter et 
al., 2017) 。 虽 然 , 引 起 受害 果实 腐烂 的 酵母 菌 必然 
是 由 笨 主 实 晶 或 果 晶 携 带 , 且 很 可 能 是 通过 雌 成 虫 
传递 , 肉 成 虫 产 卵 时 将 酵母 菌 孢 子 附 在 卵 表 面 ,幼虫 
隆 化 后 将 酵母 菌 摄 和 体内 ,但 具体 传代 机 制 和 接种 
方式 有 待 进一步 研究 。 

卷 叶 象 甲 Euops chinens 在 后 肠 特 化 出 一 个 存储 
共生 真菌 孢子 的 器 官 一 一 储 菌 器 (Kobayashi et al., 
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1 体外 共生 菌 对 宿主 昆虫 生长 发 育 的 影响 





Fig. 1 








昆虫 携带 并 接种 体外 共生 茵 于 寄主 植物 ,体外 共生 茵 的 繁殖 为 宿主 后 代 提 供 食 物 , 还 产生 热量 协助 宿主 后 代 发 育 。 

















Effects of ectosymbionts on the growth and development of insect hosts 


Insects carry and inoculate 


ectosymbiotic microorganisms to host plants. The reproduction of ectosymbiotic microorganisms provides food for the host offspring, and produces heat to 


help the development of host offspring. 





2008 ) , JHE JV, HES ay SE UI E Fr SUNL VERI Js 
Ai Pa VI EAE a dee HP VL IE , PEE VR DUE HP BR 
甲 的 食物 ,其 中 的 青 霉 菌 P. herquei 还 能 产生 抗 生 
Z ,保护 菌 于 免 受 杂 菌 污染 (Wang et al., 2015) 。 
Tanahashi 和 Hawes(2016) 则 利用 微 成 像 技 术 , 比较 
T WI BK FH. Sinodendron cylindricum 成 虫 和 幼虫 的 
肠 道 和 生殖 器 官 ,只 在 雌 成 虫 后 肠 末 端 发 现 储 菌 器 ， 
并 通过 18S rRNA 技术 发 现 幼虫 和 成 虫 体内 有 5 株 
酵母 菌 , 且 酵 母 菌 在 幼虫 体内 的 浓度 远 高 于 成 虫 。 
还 有 一 类 小 喜 亚 科 的 食 菌 小 喜 Premnobius 
cavipennis , 瞧 成 虫 体内 具有 储 菌 器 ,存储 了 包括 酵母 
bal SUF PR. .长 吃 壳 属 在 内 的 多 种 共生 真菌 , 雌 虫 在 
产 卵 的 同时 将 共生 菌 接种 于 寄主 ,共生 菌 在 幼虫 虫 
道中 生长 繁殖 ,同时 为 宿主 提供 子 座 ,其 中 含有 大 量 
营养 物质 ( Kinuura，1995; Bateman et al., 2017) 。 
ZIER Dendroctonus valens 是 松树 上 的 重要 害 
虫 , 本 地 的 杂 菌 会 与 幼虫 抢夺 碳水 化 合 物 ， 
Leptographium procerum 是 红 脂 大 小 骞 的 携 播 共生 真 
菌 ,这 种 真菌 则 可 以 通过 降解 植物 纤维 的 方式 为 幼 
虫 提供 稳定 的 碳水 化 合 物 (Lu et al., 2016)。 








此 外 ,有 些 共生 戎 还 通过 其 他 方式 协助 昆虫 发 
育 。 红 棕 象 甲 Rhynchophorus ferrugineus 在 低 于 13%C 
时 活性 极 差 ,理论 上 在 0%C 以 下 地 区 无 法 越冬 ,然而 
事实 并 非 如 此 , 红 棕 象 甲 幼虫 向 虫 道 的 植物 组 织 接 
种 酵母 戎 ,包括 热带 假 丝 酵母 Candida tropicalis 和 
酿酒 酵母 ,酵母 菌 发 酵 时 产生 热量 可 使 虫 道内 温度 
达到 30°C 以 上 ,最 终 宿 主 在 共生 酵母 菌 的 协助 下 完 
成 越冬 (Abe et al., 2010) 。 种 种 证 据 表 明 , 昆 虫 体 
外 共生 微生物 (包括 相关 酵母 菌 ) 为 宿主 提供 了 生 
长 发 育 所 需 的 重要 营养 物质 以 及 发 育 所 需 热 量 , 二 
者 之 间 显 然 存在 着 紧密 的 互利 共生 关系 。 
2.3 体外 共生 菌 对 昆虫 适应 性 的 影响 

昆虫 体外 共生 菌 不 仅 为 宿主 提供 营养 物质 ,还 
能 产生 抗菌 物质 (Willing et al., 2011; Bills et al., 
2013), Wang 等 (2015 ) Az IEI 2g FA EAE BRETT BE 
菌 能 产生 抗生素 ,协助 宿主 保护 食物 免 受 其 他 微 生 
WRZ. S WA Æt a Burkholderia gladioli 
是 拟 步 甲 Lagria villosa HW EFIE V8 , E TE Tri E IR 
表面 产生 抗菌 物质 以 保护 其 免 受 病原 菌 侵 当 , 更 有 
意思 的 是 ,这 一 类 共生 戎 还 可 通过 宿主 的 寄主 植物 
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传播 (Florez et al, 2017), Pa SB MS /D HE A 
Entomocorticium sp. A 之 间 的 互利 共生 关系 一 旦 受 
到 小 长 只 霉 Ophiostoma minus 的 破坏 , 即 小 长 喉 霉 
妨碍 Entomocorticium sp. A ^E T, BARB TA SR GPS 
#8 PAY A SEE ZG BT Streptomyces thermosacchari 就 释 
放出 抵御 小 长 嗓 霉 的 抑 苗 物质 一 一 多 烯 过 氧化 物 
(Scott et al., 2008) ,但 报道 中 并 未 提 到 抑 菌 物质 对 
Entomocorticium sp. 的 影响 。 这 说 明 ,共生 菌 产 生 抗 
VL c Uf dz ER HIT RP REI, EKE, HEK 
产生 抗菌 物质 的 目的 在 于 保护 自身 的 菌落 免 受 污 
染 , 而 这 种 自我 防卫 机 制 对 昆虫 则 是 一 把 双 丸 剑 , 例 
如 欧洲 狼 蜂 Philanthus triangulum 将 链 霉 菌 属 细菌 
培植 于 触角 腺 体 中 , 产 卵 后 将 链 霉 菌 涂 抹 于 卵 表 面 ， 
链 霉菌 产生 的 代谢 产物 对 病原 真菌 具有 显著 的 抑制 
作用 ,能 有 效 提 高 卵 的 旷 化 率 (Kaltenpoth et al., 
2005) ; 另 一 方面 抗菌 物质 协助 昆虫 进行 体外 免疫 ， 
或 者 也 有 可 能 威胁 到 昆虫 的 其 他 共生 微生物 ,例如 
植 范 蚊 的 共生 真菌 黑 酵 母 能 合成 抗生素 ,用 以 保护 
宿主 的 食物 免 受 污染 ,但 同时 也 对 食物 Apterostigma 
spp. 和 其 他 共生 细菌 的 生长 产生 了 一 定 的 抑制 作用 
(Little and Currie, 2008)。 有 些 体外 共生 菌 还 能 像 
肠 道 微生物 那样 调节 宿主 免疫 投资 ,例如 入 侵害 忠 
花园 蚁 Lasius neglectus 的 体外 共生 菌 Laboulbenia 
formicarum , 5 >K 2B W 1X 2 BH , 4E. pl WCE 52 BR EE al 
Metarhizium brunneum 侵 染 时 ,免疫 相关 基因 的 表达 
量 与 体 表 L. formicarum 菌 体 量 成 正比 (Konrad et 
al., 2015) , 
此 外 ,共生 戎 还 能 侵 染 宿主 的 寄主 植物 ,调节 植 
物 对 害虫 的 天 然 免 疫 。 山 松 大 小 骞 Dendroctonus 
E HE JE AE A al i A J 
Pseudomonadaceae , i. BEG Vj Jg Rahnella、 沙 雷 氏 菌 
属 Serratia FIA TE Æ ZR f pei Jg. Burkholderia 的 帮助 
Fs f£ 2r ER AE KITE PES I, BE 
入 侵 地 的 松树 上 定 殖 (Adams et al., 2013) 。 
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3 小结 与 展望 


对 于 某 些 昆虫 来 说 ,体外 共生 菌 发 挥 着 体内 共 
生 菌 无 可 取代 的 作用 ,但 若 要 系统 地 掌握 昆虫 -体外 
共生 菌 的 共生 关系 , 需 从 根本 上 了 解 这 种 共生 关系 
的 起 源 及 共生 机 制 ,而 基因 组 测序 、 宏 基因 组 测序 等 
生物 技术 的 发 展 ,能 为 我 们 提供 探索 二 者 协同 进化 
过 程 的 分 子 生物 学 证 据 。 目 前 关于 昆虫 体外 共生 菌 
的 研究 主要 集中 在 对 共生 关系 的 探索 ,而 体外 共生 








菌 对 昆虫 宿主 体外 免疫 、 抗 逆 性 以 及 食性 影响 的 研 
BE ,将 为 害虫 综合 防 控 和 经 济 昆 虫 保护 提供 新 思路 
和 新 途径 。 从 实际 应 用 的 角度 来 看 ,体外 共生 菌 具 
备 体外 繁殖 这 个 先决 条 件 ,对 体外 共生 菌 与 昆虫 共 
生机 制 的 研究 ,能 为 害虫 综合 防 控 提 供 新 思路 ,而 对 
体外 共生 菌 与 昆虫 之 间 化 学 通讯 的 研究 , 则 能 为 昆 
虫 引诱 剂 的 开发 提供 化 学 生态 学 依据 ,利用 酵母 菌 
为 主要 配方 的 果 蝇 引诱 剂 就 是 这 方面 成 果 案 例 。 合 
格 的 昆虫 人 工 饲料 配方 一 直 是 困扰 科研 工作 者 的 难 
题 ,尤其 是 针对 蔓 翅 目 昆虫 .酵母 菌 和 其 他 共生 微 生 
物 可 能 就 是 其 中 的 关键 配方 ,而 鸡 枞 菌 转 的 预先 建 
立 则 可 能 是 成 功 地 在 室内 建立 白蚁 梨 的 先决 条 件 。 
体外 共生 菌 产生 的 抗菌 物质 一 定 程度 上 参与 了 宿主 
的 体外 免疫 ,并 且 是 无 需 投资 能 量 的 一 种 免疫 方式 。 
此 外 , 张 伟 等 (2017) X) WE Ae pal AM BR Hl A AEE al 
Beauveria bassiana T£ fg ( 3.) 主 诱导 的 体液 免疫 做 了 
比较 ,发 现 松 墨 天 牛 对 蓝 变 菌 孢子 不 产生 免疫 反应 ， 
这 说 明 体 外 共生 菌 很 可 能 是 我 们 研究 昆虫 免疫 豁免 
机 制 (昆虫 保护 自 号 的 组 织 尤其 是 那些 重要 央 官 不 会 
因 局 部 免疫 应 答 反应 而 损伤 的 机 制 ) 的 理想 材料 。 
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